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R E´ S U M E´
La sube´raie est un e´cosyste`me forestier occupant une place socio-e´conomique et
e´cologique majeure au Maroc. Cet e´cosyste`me est cependant fortement impacte´ par
l’augmentation des pressions anthropiques et l’aggravation des conditions climatiques,
entraıˆnant une forte re´gression de sa superﬁcie et une acce´le´ration des processus de
de´sertiﬁcation. L’e´tude a pour objet de caracte´riser l’impact du mode de gestion de la
sube´raie sur une composante majeure de son fonctionnement, la communaute´ de
champignons ectomycorhiziens (EcMs) associe´e au cheˆne-lie`ge, et de de´terminer des bio-
indicateurs EcMs relatifs aux perturbations. La communaute´ de champignons EcMs a e´te´
suivie au cours de la pe´riode estivale et hivernale au sein de deux sites de la sube´raie de la
Maaˆmora (Maroc), caracte´rise´s ou non par une exploitation de la sube´raie. Un impact
signiﬁcatif du mode de gestion de la sube´raie sur la communaute´ de champignons EcMs a
e´te´ mis en e´vidence, avec les diffe´rences les plus notables a` la pe´riode estivale. Ces travaux
ont permis de conﬁrmer l’importance e´cologique probable de plusieurs groupes de
champignons (ex. Cenococcum) dans le maintien des fonctionnalite´s de la sube´raie, mais
aussi de l’assujettissement de certains champignons EcMs (Pachyphloeus, Russula,
Tomentella) a` une perturbation ou une saison, et par conse´quent a` l’e´tat de la sube´raie
ou a` des conditions climatiques, respectivement. La ge´ne´ralisation de ce type d’e´tude a`
l’ensemble de la sube´raie me´diterrane´enne pourrait permettre l’e´tablissement de mode`les
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Le cheˆne-lie`ge est l’une des espe`ces forestie`res les plus
portantes au Maroc, s’e´tendant sur une superﬁcie de
re`s de 350 000 ha, principalement dans les re´gions de la
aaˆmora, du Plateau central et du Rif [1]. La sube´raie est
e`s appre´cie´e pour la diversite´ de ses produits (bois, lie`ge,
lands doux, miel, champignons, plantes me´dicinales,
space de pique-nique. . .), et offre une importante pro-
ction des sols graˆce au couvert ve´ge´tal permanent, ce qui
n fait un arbre d’une grande importance socio-e´cono-
ique et e´cologique. Cependant, le fonctionnement des
ube´raies est fortement menace´ par l’aggravation des
onditions climatiques (se´cheresse) et l’accentuation des
ressions anthropiques (surpaˆturage, surexploitation,
amassage du sous-bois par la population riveraine. . .)
], se traduisant par une chute de la productivite´, une
iminution de la re´ge´ne´ration naturelle et une augmenta-
on des attaques parasitaires [3]. La diminution du
rocessus de re´ge´ne´ration naturelle aboutit ge´ne´ralement
une baisse signiﬁcative de la densite´ du peuplement.
Les champignons ectomycorhiziens (EcMs), parame`tre
le´ du fonctionnement biologique des e´cosyste`mes fores-
ers, peuvent eˆtre fortement impacte´s. Ces champignons
uent un roˆle indispensable dans le de´veloppement des
ssences ectotrophes tel que Quercus suber [4,5], et leur
istribution dans le sol est ge´ne´ralement observe´e sous
rme de mosaı¨que assujettie a` la pre´sence des espe`ces
ctotrophes [6]. L’appauvrissement de l’abondance des
ropagules fongiques EcMs peut entraıˆner un ralentisse-
ent de la croissance des jeunes re´ge´ne´rations et leur
agilisation vis-a`-vis de stress environnementaux. Cette
ichesse en propagules fongiques e´tant assujettie a` la
pre´sence d’arbres adultes ectotrophes, toute modiﬁcation
de la structure du couvert forestier (ex. densite´, vieillisse-
ment) a des re´percussions majeures sur la structure des
communaute´s de champignons EcMs, et par conse´quent
sur les services e´cosyste´miques auxquels ces communau-
te´s contribuent [6]. Plusieurs e´tudes portant sur l’inven-
taire des champignons EcMs ont e´te´ re´alise´es dans les
e´cosyste`mes forestiers au Maroc [7–9]. Cependant, ces
e´tudes ont e´te´ essentiellement base´es sur la diversite´ des
carpophores, reﬂe´tant une part inﬁme de la diversite´ des
champignons EcMs dans les sols forestiers. De plus,
l’impact de la gestion des sube´raies et donc du couvert
forestier a e´te´ tre`s peu pris en compte, alors que ses
variations (aˆge et phe´nologie des arbres, densite´ de
peuplement, coupe a` blanc, invasion biologique, ouverture
de la canope´e, paˆturage, urbanisation, feu) affectent
fortement la dynamique et la structure des communaute´s
de champignons EcMs [10–14].
La pre´sente e´tude a pour objectif de caracte´riser
l’impact du mode de gestion de la sube´raie sur les
communaute´s de champignons ectomycorhiziens (EcMs)
associe´es au cheˆne-lie`ge, par comparaison de deux sites :
 un site exploite´ soumis a` diffe´rentes pressions anthro-
piques (re´colte du cheˆne-lie`ge, coupe du bois, paˆturage) ;
 un site prote´ge´ non soumis a` des pressions anthropiques.
Une des diffe´rences majeures observe´es au niveau du
couvert forestier est la diffe´rence de densite´ du peu-
plement de cheˆne-lie`ge, avec une faible densite´ au niveau
du site exploite´ et une forte densite´ au niveau du site
prote´ge´. Cette e´tude a e´te´ re´alise´e dans la sube´raie de la
Maaˆmora, car elle constitue la sube´raie marocaine la plus
plus robustes pour pre´dire l’impact des changements globaux sur cet e´cosyste`me
emble´matique des re´gions me´diterrane´ennes.
C 2017 Acade´mie des sciences. Publie´ par Elsevier Masson SAS. Cet article est publie´ en
Open Access sous licence CC BY-NC-ND (http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/
4.0/).
A B S T R A C T
The cork oak forest is an ecosystem playing a major role in Moroccan socio-economy and
biodiversity conservation. However, this ecosystem is negatively impacted by extensive
human- and climate-driven pressures, causing a strong decrease in its distribution and a
worsening of the desertiﬁcation processes. This study aims at characterising the impact of
cork oak forest management on a major actor of its functioning, the ectomycorrhizal
(EcM) fungal community associated with Quercus suber, and the determination of EcM
bio-indicators. The EcM fungal community has been monitored during spring and winter
seasons in two sites of the Moroccan Maˆamora forest, corresponding to a forest site either
impacted by human activities or protected. A signiﬁcant impact of cork oak forest
management on the EcM fungal community has been revealed, with major differences
during the summer season. The results conﬁrmed the potential ecological signiﬁcance of
several EcM fungi (e.g., Cenococcum) in the sustainability of the cork oak forest
functioning, but also the signiﬁcant association of certain EcM fungi (Pachyphloeus,
Russula, Tomentella) with a perturbation or a season, and consequently to the cork oak
forest status or to climatic conditions, respectively. The development of study at the
Mediterranean scale may improve the robustness of ecological models to predict the
impact of global changes on this emblematic ecosystem of Mediterranean basin.
C 2017 Acade´mie des sciences. Published by Elsevier Masson SAS. This is an open access
article under the CC BY-NC-ND license (http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/
4.0/).
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nalyse de la diversite´ des champignons EcMs par des
proches morphologiques et mole´culaires a e´te´ effectue´e
 cours de la pe´riode estivale et hivernale au niveau des
cines de cheˆnes-lie`ges.
 Me´thodes
. Site d’e´tude et e´chantillonnage des champignons EcMs
La sube´raie de la Maaˆmora, situe´e au nord-ouest du
aroc, en bordure de l’oce´an Atlantique, a e´te´ se´lection-
e comme site d’e´tude en raison de son importance
ologique (sites d’inte´reˆt biologique et e´cologique [15]).
tte sube´raie appartient a` l’e´tage thermo-me´diterra-
en, qui se caracte´rise par des e´te´s chauds et secs et des
vers doux et humides. Les tempe´ratures moyennes
ensuelles sont de l’ordre de 12 8C (janvier) a` 25 8C
illet–aouˆt) [1]. Les pre´cipitations annuelles moyennes
nt de l’ordre de 500 mm. Les sols de cette sube´raie sont
ides, constitue´s dans leur quasi-totalite´ par une couche
 sable en surface reposant sur une assise marno-
gileuse imperme´able du Tortonien. La richesse en
atie`re organique des sols est tre`s variable selon les
calite´s et de´pend principalement de la pre´sence ou de
bsence du couvert forestier [1].
Au sein de cette sube´raie, deux sites expe´rimentaux,
stants de 21,6 km, ont e´te´ de´ﬁnis. Le site I (3481203400N,
3505700W) est un site non prote´ge´ en cours d’exploitation
´colte du cheˆne-lie`ge, coup du bois et paˆturage) pre´sentant
e faible densite´ d’arbres, d’environ 50 individus adultes a`
ectare. Aucune re´ge´ne´ration n’a pu eˆtre observe´e. Le site II
48103900N, 683204900W) correspond a` un site cloˆture´ et
ote´ge´ (sans exploitation ou paˆturage), avec une forte
nsite´ d’arbres, d’environ 290 individus a` l’hectare.
Des e´chantillons de racines de cheˆne-lie`ge (avec sol
he´rant) ont e´te´ collecte´s sur chaque site pendant l’e´te´
illet 2010) et l’hiver suivant (janvier 2011). Au niveau de
aque site, une surface d’e´tude a e´te´ de´ﬁnie (30 m de
ngueur et 7,5 m de largeur, soit 225 m2), dans laquelle
 e´chantillons racinaires de cheˆne-lie`ge, distants l’un de
utre de 7,5 m, ont e´te´ pre´leve´s selon la me´thode
e´conise´e par Horton et Bruns [16], puis conserve´s a`
 8C jusqu’a` leur traitement. Les e´chantillons ont ensuite
e´ lave´s soigneusement, puis observe´s sous la loupe
noculaire aﬁn de re´aliser une analyse morphologique des
tomycorhizes [17] et de´terminer les types de morpho-
pes (MTs) et leur abondance (NMT/Ntotal ; N correspond
 nombre d’apex EcMs). Le taux de mycorhization global
r e´chantillon a e´te´ estime´ selon Necto/Ntotal, avec Necto
rrespondant au nombre d’apex EcMs total et Ntotal au
mbre d’apex mycorhize´s et non mycorhize´s. Au moins
ux ectomycorhizes repre´sentatives de chaque MT ont
e´ se´che´s et conserve´s a` 20 8C pour identiﬁcation
ole´culaire ulte´rieure.
. Extraction d’ADN, ampliﬁcation et se´quenc¸age de
S1 de champignons EcMs
Pour chaque repre´sentant de MT, l’ADN total a e´te´
trait a` partir du kit Dneasy Plant Mini Kit (Qiagen,
France). Plusieurs modiﬁcations ont e´te´ apporte´es au
protocole propose´ par le fournisseur, aﬁn d’optimiser la
qualite´ et le rendement d’extraction (ajout de 20–30 mg de
polyvinylpolypyrrolidon (PVPP) lors du broyage, pre´chauf-
fage du tampon AE a` +65 8C).
Une e´tape d’ampliﬁcation des espaceurs internes
transcrits (ITS1 et ITS2) de l’ADN ribosomique (ADNr) a
e´te´ effectue´e en utilisant les amorces ITS1F et ITS4 [18] et le
kit d’ampliﬁcation MyTaqTM HS Red Mix (Bioline, France)
en se re´fe´rant aux recommandations du fournisseur. Les
conditions d’ampliﬁcations ont e´te´ les suivantes : 94 8C
(5 min), suivie de 35 cycles de 94 8C (30 s), 55 8C (30 s) et
72 8C (1 min), et 72 8C (7 min). Apre`s puriﬁcation des
produits d’ampliﬁcation par le kit Qiaquick PCR Puriﬁca-
tion kit (Qiagen, France) selon les recommandations du
fournisseur, la re´gion ITS1 a e´te´ se´quence´e dans les
laboratoires du Centre national de la recherche scientiﬁque
et technique (CNRST) de Rabat, dans l’unite´ d’appui
technique a` la recherche scientiﬁque (UATRS).
2.3. Analyse phyloge´ne´tique des se´quences ITS1 de
champignons EcMs
Les se´quences obtenues ont e´te´ compare´es aux
se´quences de´pose´es dans la base de donne´es UNITE
(https://unite.ut.ee/) en utilisant l’option massBLASTer.
Pour chaque se´quence ITS1, la se´quence de re´fe´rence
pre´sentant le taux de similarite´ le plus e´leve´ dans UNITE a
e´te´ utilise´e pour l’analyse phyloge´ne´tique. Cette dernie`re a
e´te´ effectue´e selon la proce´dure propose´e dans phyloge-
ny.fr (http://www.phylogeny.fr/) [19], option « One-Click
mode », base´e sur la me´thode statistique de maximum de
vraisemblance du programme PhyML.
2.4. Analyses statistiques
Aﬁn de caracte´riser l’impact de la densite´ de peu-
plement et de la saison sur la communaute´ de champi-
gnons EcMs, la richesse (nombre de MTs), la diversite´
(indice de Shannon) et la structure de la communaute´ de
champignons EcMs, ainsi que le taux de mycorhization ont
e´te´ estime´s. Les analyses statistiques ont e´te´ effectue´es par
ANOVA a` deux facteurs suivie du test post-hoc Tukey HSD
(seuil de conﬁance de 95 %), disponible dans le package
stats du logiciel R (https://www.r-project.org/). Les don-
ne´es de taux de mycorhization ont e´te´ pre´alablement
transforme´es par la fonction arcsin. L’abondance des
champignons EcMs a e´te´ normalise´e pour chaque mor-
photype par le nombre total d’apex EcM dans un
e´chantillon donne´, puis transforme´e par la fonction
arcsin. A` partir de la matrice d’abondance normalise´e,
l’indice de Bray–Curtis a e´te´ calcule´ aﬁn d’estimer la
dissimilarite´ entre les communaute´s de champignons
EcMs. La signiﬁcativite´ de la dissimilarite´ en fonction du
mode de gestion et de la pe´riode de pre´le`vement a e´te´
e´value´e par PerMANOVA (p < 0,05) en utilisant le package
vegan [fonction adonis] disponible dans le logiciel R. La
de´termination de l’association de champignons EcMs avec
un mode de gestion donne´ ou une pe´riode de pre´le`vement
a e´te´ effectue´e en utilisant le package indicpsecies [20]
disponible dans le logiciel R. L’index IndVal.g a e´te´
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F.Z. Maghnia et al. / C. R. Biologies 340 (2017) 298–305 301e´lectionne´ aﬁn d’estimer la signiﬁcativite´ de l’association
ntre un ou plusieurs taxa EcMs [fonction combinespecies]
t les modes de gestion (exploite´ et prote´ge´) ou les saisons
iver et e´te´) [fonction multipatt]. Cette proce´dure permet
e de´terminer des valeurs d’association plus robustes
u’en conside´rant les taxa EcMs se´pare´ment [21]. Deux
pes de probabilite´s ont e´te´ calcule´s, c.-a`-d. A (spe´ciﬁcite´)
ui repre´sente la probabilite´ pour un e´chantillon d’appar-
nir a` un groupe (c.-a`-d. exploite´/prote´ge´ pour le mode de
estion ou hiver/e´te´ pour la saison), e´tant donne´ que le ou
s taxa EcMs ont e´te´ de´tecte´s, et B (sensibilite´), qui
epre´sente la probabilite´ de trouver le ou les taxa EcMs
ans diffe´rents e´chantillons appartenant a` un groupe
onne´.
. Re´sultats
.1. Structure des communaute´s de champignons EcMs
Un total de 7096 ectomycorhizes a e´te´ e´chanti-
onne´. L’analyse morphologique des ectomycorhizes de
cheˆne-lie`ge au sein des deux sites d’e´tudes a re´ve´le´ la
pre´sence de 11 morphotypes (MTs). L’ampliﬁcation de la
re´gion ITS1 a e´te´ obtenue pour l’ensemble des repre´sen-
tants MTs, a` l’exception du MT11. L’analyse phyloge´ne´tique
des se´quences ITS1 correspondantes a montre´ la pre´sence
de champignons EcMs appartenant aux Ascomyce`tes
(6 MTs) et Basidiomyce`tes (4 MTs), afﬁlie´s a` six ordres,
c.-a`-d. Russulales, Telephorales, Boletales, Heliotales, Pezi-
zales et Hysteriales (Fig. 1). Le morphotype MT10, qui e´tait
tre`s proche phyloge´ne´tiquement d’une se´quence de re´fe´-
rence appele´e « Uncultured Pezizales » (nume´ro d’accession
HF565061.1), correspond a` un clade appartenant a` l’ordre
des He´liotales et non des Pezizales.
La totalite´ des morphotypes a e´te´ de´tecte´e dans les deux
sites, mais seulement cinq (MTs 1, 2, 5, 8 et 9) aux deux
pe´riodes d’e´chantillonnage (Fig. 1). Six morphotypes (MTs
3, 4, 6, 7, et 10) ont e´te´ de´tecte´s seulement en hiver (Fig. 1).
Le MT11, qui n’a pu eˆtre identiﬁe´ de manie`re mole´culaire, a
e´te´ de´tecte´ seulement en e´te´ dans la parcelle exploite´e. Sur
un total de 7096 ectomycorhizes e´chantillonne´es, le
MT2 afﬁlie´ au genre Cenococcum repre´sentait le MT
ig. 1. Analyse phyloge´ne´tique base´e par la me´thode de maximum de vraisemblance des se´quences ITS1 provenant de morphotypes d’ectomycorhizes de
heˆne-lie`ge dans la sube´raie de la Maaˆmora. Pour chaque morphotype est indique´e (a` droite) son abondance relative dans les sites d’e´tudes pour la pe´riodestivale et hivernale, c.-a`-d. le site exploite´ densite´ en e´te´ (bleu), le site prote´ge´ en e´te´ (orange), le site exploite´ en hiver (gris), le site prote´ge´ en hiver (jaune).
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ig. 2).
. Impact du mode de gestion et de la saison sur les
mmunaute´s de champignons EcMs
La richesse et la diversite´ de la communaute´ de
ampignons EcMs, ainsi que le taux de mycorhization,
t e´te´ mesure´s au niveau de l’ensemble des e´chantillons
cinaires de cheˆne-lie`ge. Un impact majeur de la pe´riode
´chantillonnage a e´te´ observe´ sur l’ensemble des
rame`tres mesure´s, avec notamment des niveaux de
hesse signiﬁcativement plus forts en hiver en compa-
ison de l’e´te´ (Tableau 1). Un impact beaucoup plus
streint du mode de gestion, signiﬁcativement de´pendant
 la pe´riode d’e´chantillonnage, a e´te´ mis en e´vidence sur
 niveaux de richesse et les taux de mycorhization en
ver et en e´te´, respectivement (Tableau 1).
De meˆme que pour le taux de mycorhization, un impact
niﬁcatif du mode de gestion sur la structure de la
communaute´ EcMs a e´te´ seulement observe´ en e´te´ (Tableau
2). Une tre`s faible fre´quence de Cenococcum e´tait observe´e
dans le site exploite´ compare´ au site prote´ge´, a` contrario de
Tomentella (Fig. 2). Une association signiﬁcative de plusieurs
taxa EcMs ou combinaisons de taxa EcMs avec un mode de
gestion ou la pe´riode d’e´chantillonnage a e´te´ obtenue
(Tableau 3). Le plus grand nombre de taxa EcMs indicateurs
(13) e´tait associe´ a` la pe´riode hivernale. Quatre taxa EcMs
(Russula) ou combinaisons de taxa EcMs (Russula + Pachy-
Pachyphloeus, Russula + Cenococcum, Tomentella + Pachy-
Russula + Tomentella) ont montre´ une forte spe´ciﬁcite´
(A > 0,8) et sensibilite´ (B > 0,7). La combinaison de taxa
Russula + Pachyphloeus montrait la plus forte valeur d’asso-
ciation (IndVal.g = 0,894), Russula seul pre´sentant une valeur
d’association plus faible (IndVal.g = 0,860). Aucun taxa EcM
n’a e´te´ signiﬁcativement associe´ a` la pe´riode estivale.
Seulement huit taxa EcMs ou combinaisons de taxa EcMs
e´taient signiﬁcativement associe´s a` un mode de gestion,
notamment Tomentella au site exploite´, et Pachyphloeus, seul
ou avec Cenococcum, au site prote´ge´.
g. 2. Fre´quence des morphotypes EcMs associe´s au cheˆne-lie`ge en fonction du mode de gestion (exploite´ ou prote´ge´) et de la saison (e´te´ ou hiver).
bleau 1
pact du mode de gestion et de la pe´riode d’e´chantillonnage sur la richesse, diversite´ et taux de mycorhization des communaute´s de champignons EcMs
ocie´es au cheˆne-lie`ge.
Nombre de MTs (Richesse)a Shannon (diversite´)b Taux de mycorhization (%)
estion ns ns ns
aison *** *** *
estion  saison ** * ***
ite exploite´ – e´te´ 2,6  1,4a,c 0,65  0,42a,c 47,2  19,7a
ite prote´ge´ – e´te´ 1,7  0,7a 0,41  0,40a 26,1  10,9b
ite exploite´ – hiver 5,2  2,5b 0,98  0,34b,c 20,9  8,8b
ite prote´ge´ – hiver 7,4  1,5c 1,31  0,25b 34,4  11,9a,b
Les statistiques ont e´te´ effectue´es en utilisant le test ANOVA 2-facteurs. ***p < 0,001 ; **p < 0,01 ; *p < 0,05 ; ns p > 0,05. Le test post-hoc Tukey’s HSD
uil de conﬁance de 95 %) a e´te´ utilise´ aﬁn de comparer les diffe´rents sites. Les facteurs utilise´s sont le mode de gestion (exploite´ ou prote´ge´) et la saison
chantillonnage (e´te´ et hiver). Les donne´es dans une meˆme colonne suivies d’une meˆme lettre sont non signiﬁcativement diffe´rentes selon le test Tukey
D.
L’indice de diversite´ Shannon a e´te´ estime´ a` partir des donne´es d’abondance de chaque morphotype apre`s normalisation (NMT/Ntotal). N correspond au
mbre d’apex EcM.Les valeurs indiquent la moyenne  e´cart-type de la moyenne.
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L’effet simultane´ des pressions croissantes de l’homme
ur les e´cosyste`mes forestiers me´diterrane´ens et l’aggrava-
on des conditions climatiques ont entraıˆne´ un fort recul du
ouvert forestier, accentuant les phe´nome`nes de de´serti-
cation et de perte de biodiversite´ [22,23]. La limitation de
ur impact est fortement lie´e a` notre capacite´ a` pre´dire les
hangements en termes de fonctionnement. L’obtention de
io-indicateurs robustes apparaıˆt comme une des cle´s pour
 mise en place de strate´gies de conservation adapte´es.
ans le cas particulier des sube´raies, les partenaires EcMs
onstituent des mode`les de choix en raison de leur
portance pour la croissance et nutrition du cheˆne-lie`ge
]. Dans la pre´sente e´tude, l’analyse de sites forestiers dans
 sube´raie de la Maaˆmora, prote´ge´s (sans exploitation du
heˆne-lie`ge et de son couvert) ou non (re´colte du cheˆne-
e`ge, coupe du bois et paˆturage), et caracte´rise´s au niveau
de leur couvert forestier par de fortes diffe´rences de densite´
de peuplement, a permis de mettre en e´vidence l’impact du
mode de gestion de la sube´raie en fonction de la saison sur
la communaute´ de champignons EcMs.
La saison a e´te´ le parame`tre environnemental affectant
le plus fortement la communaute´ de champignons EcMs,
conﬁrmant de pre´ce´dentes observations obtenues dans
diffe´rents e´cosyste`mes forestiers a` base de cheˆnes [24–27],
avec notamment l’augmentation de la richesse en hiver
compare´e a` l’e´te´ [25,26]. Ne´anmoins, l’effet de la saison sur
les communaute´s de champignons EcMs est variable
suivant les anne´es et les taxa EcMs [24,25,27], limitant
les comparaisons entre e´tudes, et soulignant la ne´cessite´
de mettre en place des suivis sur le long terme de parcelles
forestie`res te´moins [28].
L’impact du mode de gestion sur la communaute´ de
champignons EcMs e´tait fortement de´pendant de la saison,
notamment sur la structure de la communaute´ EcMs et sur
ableau 2
pact du mode de gestion de la sube´raie (site exploite´ ou prote´ge´) et de la pe´riode d’e´chantillonnage (e´te´ ou hiver) sur la structure des communaute´s de
hampignons EcMs (MT) associe´es au cheˆne-lie`ge.
Saison Facteurs Df SS MS F. Model R2 p-valuea
Hiver–e´te´ Gestion 1 1,3320 1,33197 10,4697 0,16628 0,001***
Saison 1 1,0789 1,07888 8,4803 0,13468 0,001***
Gestion  saison 1 1,0196 1,01962 8,0145 0,12729 0,001***
Re´sidus 36 4,5800 0,12722 0,57175
Total 39 8,0105 1,00000
Hiver Gestion 1 0,1559 0,15590 1,3195 0,0683 0,28ns
Re´sidus 18 2,1267 0,11815 0,9317
Total 19 2,2826 1,00000
E´te´ Gestion 2 2,1957 2,19569 16,11 0,47229 0,001***
Residuals 18 2,4533 0,13629 0,52771
Total 19 4,6490 1,00000
a Les statistiques ont e´te´ effectue´es en utilisant le test PerMANOVA (p < 0,05). La dissimilarite´ entre les communaute´s de champignons EcMs a e´te´
esure´e en fonction de l’indice de Bray–Curtis calcule´ a` partir de la matrice d’abondance des MTs. ***p < 0,001 ; **p < 0,01 ; *p < 0,05 ; ns p > 0,05.
ableau 3
valuation de la signiﬁcativite´ d’association des champignons EcMs avec le mode de gestion ou la saison.
Gestion/saison Taxa EcMs indicateursa A B IndVal.g p-valueb
Exploite´ Tomentella 0,8011 0,8500 0,825 0,002**
Tomentella + Scleroderma 0,8395 0,5500 0,680 0,012*
Prote´ge´ Pachyphloeus 0,8181 0,7500 0,783 0,049*
Cenococcum + Pachyphloeus 0,8109 0,7500 0,780 0,049*
Heliotales 0,8705 0,3000 0,511 0,049*
Heliotales + Cenococcum 0,8705 0,3000 0,511 0,049*
Russula + Heliotales 0,8691 0,3000 0,511 0,049*
Scleroderma + Heliotales 0,9222 0,2500 0,480 0,049*
Hiver Russula + Pachyphloeus 1,0000 0,8000 0,894 0,001***
Russula 0,8209 0,9000 0,860 0,001***
Rusula + Cenococcum 0,8532 0,8500 0,852 0,001***
Tomentella + Pachyphloeus 1,0000 0,7000 0,837 0,001***
Rusula + Tomentella 0,8547 0,7000 0,774 0,001***
Scleroderma + Pachyphloeus 0,7886 0,6000 0,688 0,002**
Russula + Scleroderma 0,8188 0,5500 0,671 0,006**
Heliotales 1,0000 0,4000 0,632 0,002**
Russula + Heliotales 1,0000 0,4000 0,632 0,002**
Heliotales + Cenococcum 1,0000 0,4000 0,632 0,002**
Heliotales + Pachyphloeus 1,0000 0,4000 0,632 0,002**
Tomentella + Heliotales 1,0000 0,3500 0,592 0,007**
Scleroderma + Heliotales 1,0000 0,3000 0,548 0,013*
a Les morphotypes (MTs) ont e´te´ regroupe´s par genre suite a` l’assignation taxonomique de´taille´e sur la Fig. 1. Les taxa EcMs ou combinaisons de taxa
cMs pre´sents dans au moins 70 % des e´chantillons d’un groupe donne´ (B > 0,7) sont indique´s en gras.
b Les statistiques ont e´te´ effectue´es en utilisant la mode`le IndVal.g (seuil de signiﬁcativite´ a` p < 0,05). Les valeurs de p-value correspondent a` la
gniﬁcativite´ pour chaque espe`ce indicatrice d’une condition donne´e ; ***p < 0,001 ; **p < 0,01 ; *p < 0,05 ; ns p > 0,05.
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sultats renforcent l’hypothe`se de l’action d’une commu-
ute´ de champignons EcMs spe´ciﬁque adapte´e a` des
nditions hydriques de´favorables en re´ponse a` des
rturbations [10,12,26], et soulignent l’importance d’un
ivi de la communaute´ de champignons EcMs pendant
s e´pisodes de se´cheresse aﬁn de mieux pre´dire les
pacts des changements globaux [10,22,27].
La recherche de champignons EcMs indicateurs d’une
rturbation est un enjeu majeur pour ame´liorer la
rabilite´ des sube´raies me´diterrane´ennes face aux
angements globaux. La pertinence du ratio Ascomyce`-
s/Basidiomyce`tes comme bio-indicateurs pour suivre
mpact de pratiques culturales sur la communaute´
ngique totale du sol a ainsi e´te´ e´value´e [29]. Cependant,
re´ponse des communaute´s de champignons EcMs a` des
rturbations montre de grandes variabilite´s suivant les
xa [24,27,30], limitant la pertinence des indicateurs
ngiques globaux. Dans la pre´sente e´tude, quatre cham-
gnons EcMs (Cenococcum, Pachyphloeus, Tomentella,
ssula) pre´sentant des types d’exploration relativement
u de´veloppe´s (court ou par contact) [31], ont e´te´
niﬁcativement associe´s, seuls ou en combinaisons, a`
 mode de gestion et/ou a` une saison. Les champignons
Ms afﬁlie´s a` Scleroderma et pre´sentant un type
xploration tre`s de´veloppe´ ont, quant a` eux, montre´
e faible association avec le mode de gestion ou la saison.
s champignons EcMs caracte´rise´s par des types d’explo-
tion peu de´veloppe´s ont e´te´ principalement associe´s a`
s foreˆts pre´sentant des densite´s racinaires e´leve´es [32].
Cenococcum est un des champignons EcMs les plus
ondants parmi la communaute´ de champignons EcMs
socie´e au cheˆne-lie`ge, corroborant de pre´ce´dentes
servations dans les cheˆnaies me´diterrane´ennes
0,33–35]. Son statut de ge´ne´raliste dans le fonctionne-
ent biologique des e´cosyste`mes est souvent discute´ en
ison de son ubiquite´ [36], mais aucun signal e´cologique
buste n’a e´te´ mis en e´vidence dans les sube´raies
0,24]. Dans la pre´sente e´tude, Cenococcum seul n’a pu
re associe´ a` un mode de gestion ou a` une saison, mais sa
pre´sence avec d’autres champignons EcMs (Pachyploeus
 Russula) apparaıˆt comme indicatrice d’un site non
rturbe´ pre´sentant une forte densite´ d’arbres, ainsi que de
pe´riode hivernale. Ce re´sultat peut paraıˆtre surprenant,
isque Cenococcum a ge´ne´ralement e´te´ e´tudie´ en raison
 ses proprie´te´s de re´sistance a` la chaleur et a` la
cheresse, et de son roˆle signiﬁcatif dans la re´sistance
s plantes aux contraintes hydriques [37,38]. Ce paradoxe
urrait eˆtre duˆ a` la forte diversite´ intraspe´ciﬁque et donc
tentiellement fonctionnelle de Cenococcum [39–41],
nduisant a` un signal e´cologique complexe de Cenococ-
m de´pendant de la diversite´ des individus au sein de la
mmunaute´ de champignons EcMs. A contrario, deux
pes de champignons EcMs, Tomentella et Pachyphloeus,
aient signiﬁcativement associe´s au mode de gestion. Le
nre Pachyphloeus, appartenant aux Pezizales, est tre`s peu
cumente´ dans la litte´rature. Ce champignon hypoge´ est
trouve´ dans les cheˆnaies, mais est rarement de´tecte´ sur
 racines [42]. Les Pezizales hypoge´s sont de´crits comme
e´dominants parmi la composante fongique re´sistante du
corroborant sa pre´dominance dans le site non perturbe´. Le
genre Tomentella (Thelephoraceae) est le genre le plus
abondant dans les parcelles d’e´tude apre`s Cenococcum. La
pre´dominance des Tomentella a e´te´ mise en e´vidence dans
diffe´rentes sube´raies [10,34], avec de forte ﬂuctuation
ge´ographique au sein de sube´raies, mais aucun signal
e´cologique spe´ciﬁque n’avait e´te´ mis en e´vidence [10].
Les variations saisonnie`res sont le facteur ayant
impacte´ le plus largement la communaute´ de champi-
gnons EcMs, notamment Russula. Le potentiel roˆle de
Russula dans les sube´raies avait e´te´ sugge´re´ au regard du
syndrome du de´clin, entraıˆnant entre autres une augmen-
tation de la mortalite´ des cheˆnes et une diminution de leur
aire de distribution [24,44], mais ses variations en fonction
des saisons, et donc des ﬂuctuations de ressources en eau,
n’e´taient pas tre`s signiﬁcatives [25]. Son importance pour
la re´sistance des cheˆnes a` des conditions de se´cheresse
avait e´te´ aborde´e [10], mais cette dernie`re e´tude n’e´tait
base´e que sur la forte abondance de Russula pendant la
pe´riode estivale, sans comparaison avec la pe´riode
hivernale. Tomentella pre´sentait quant a` lui un lien plus
e´vident avec les variations saisonnie`res et sa pre´domi-
nance en hiver [25]. Dans la pre´sente e´tude, le statut de
Tomentella au regard de la saison n’e´tait signiﬁcatif que
quand il e´tait associe´ avec Russula.
5. Conclusion
Ces travaux conﬁrment les impacts du mode de gestion
sur la composante ectomycorhizienne associe´e au cheˆne-
lie`ge et leur potentielle accentuation selon les conditions
climatiques (saison). La saison estivale apparaıˆt comme la
pe´riode la plus critique en termes de changements de la
communaute´ de champignons EcMs en re´ponse a` une forte
perturbation du couvert forestier (site exploite´ versus site
prote´ge´, faible densite´ de peuplement vs forte densite´).
Cette e´tude a aussi permis de pre´ciser notre perception du
roˆle e´cologique de champignons EcMs pre´dominants dans
les sube´raies (Cenococcum, Tomentella et Russula) ainsi que
la mise en lumie`re de groupes sous-estime´s (Pachy-
phloeus). Leur potentiel statut de bio-indicateurs d’une
perturbation environnementale renforce la pertinence
d’inte´grer la diversite´ ectomycorhizienne dans le de´ve-
loppement de mode`les e´cologiques pre´dictifs aﬁn de
mieux e´valuer et re´pondre a` l’impact des changements
globaux sur les sube´raies me´diterrane´ennes.
Re´fe´rences
[1] A. Aaﬁ, E´tude de la diversite´ ﬂoristique de l’e´cosyste`me de cheˆne-lie`ge
de la foreˆt de la Maaˆmora, Institut agronomique et ve´te´rinaire Hassan-
II, Rabat, 2007.
[2] T. Gauquelin, G. Michon, R. Joffre, R. Duponnois, D. Ge´nin, B. Fady, M.
Bou Dagher-Kharrat, A. Derridj, S. Slimani, W. Badri, M. Alifriqui, L.
Auclair, R. Simenel, M. Aderghal, E. Baudoin, A. Galiana, Y. Prin, H.
Sanguin, C. Fernandez, V. Baldy, Mediterranean forests, land use and
climate change: a social-ecological perspective, Reg. Environ. Change.
(2016), http://dx.doi.org/10.1007/s10113-016-0994-3.
[3] E. Lancellotti, A. Franceschini, Ectomycorrhizal fungal communities in
Quercus suber ecosystems, in : M. Haﬁdi, R. Duponnois (Eds.), The
mycorrhizal symbiosis in Mediterranean environment: importance
in ecosystem stability and in soil rehabilitation strategies, Nova Science
Publishers, Marrakech, Maroc, 2012, pp. 71–85.
[4] S.E. Smith, D.J. Read, Mycorrhizal symbiosis, third ed., Elsevier/Aca-
demic Press, Amsterdam, 2009.l (spores et propagules) au sein des foreˆts matures [43],
[1
[1
[1
[1
[1
[1
[1
[1
[1
[1
[2
[2
[2
[2
[2
F.Z. Maghnia et al. / C. R. Biologies 340 (2017) 298–305 305[5] M. Sebastiana, V.T. Pereira, A. Alcaˆntara, M.S. Pais, A.B. Silva, Ectomy-
corrhizal inoculation with Pisolithus tinctorius increases the perfor-
mance of Quercus suber L. (cork oak) nursery and ﬁeld seedlings, New
For. 44 (2014) 937–949.
[6] I.A. Dickie, P.B. Reich, Ectomycorrhizal fungal communities at forest
edges, J. Ecol. 93 (2005) 244–255.
[7] M. Abourouh, L. Najim, Les diffe´rents types d’ectomycorhizes naturelles
de Pinus halepensis au Maroc, Ann. Rech. For. Maroc 31 (1998) 1–16.
[8] S.B. Bakkali Yakhlef, B. Kerdouh, D. Mousain, M. Ducousso, R. Dupon-
nois, M. Abourouh, Phylogenetic diversity of Moroccan cork oak wood-
lands fungi, Biotechnol. Agron. Soc. Environ. 13 (2009) 521–528.
[9] A. Nounsi, A. Outcoumit, K. Selmaoui, A. Ouazzani Touham, R. Benki-
rane, A. Douira, Inventaire des champignons ectomycorhiziens du
Maroc, J. Appl. Biosci. 79 (2014) 6826, http://dx.doi.org/10.4314/
jab.v79i1.10.
0] A.M. Azul, J.P. Sousa, R. Agerer, M.P. Martin, H. Freitas, Land use
practices and ectomycorrhizal fungal communities from oak wood-
lands dominated by Quercus suber L. considering drought scenarios,
Mycorrhiza 20 (2010) 73–88.
1] I. Boudiaf, E. Baudoin, H. Sanguin, A. Beddiar, J. Thioulouse, A. Galiana, Y.
Prin, C. Le Roux, M. Lebrun, R. Duponnois, The exotic legume tree
species, Acacia mearnsii, alters microbial soil functionalities and the
early development of a native tree species, Quercus suber, in North
Africa, Soil Biol. Biochem. 65 (2013) 172–179.
2] E. Buscardo, S. Rodrı´guez-Echeverrı´a, M.P. Martı´n, D.A. Paolo, P. Joa˜o
Santos, H. Freitas, Impact of wildﬁre return interval on the ectomycor-
rhizal resistant propagules communities of a Mediterranean open
forest, Fungal Biol. 114 (2010) 628–636. , http://dx.doi.org/10.1016/
j.funbio.2010.05.004.
3] M.D. Jones, D.M. Durall, J.W.G. Cairney, Ectomycorrhizal fungal com-
munities in young forest stands regenerating after clearcut logging,
New Phytol. 157 (2003) 399–422. , http://dx.doi.org/10.1046/j.1469-
8137.2003.00698.x.
4] A.S. Karpati, S.N. Handel, J. Dighton, T.R. Horton, Quercus rubra-associ-
ated ectomycorrhizal fungal communities of disturbed urban sites and
mature forests, Mycorrhiza 21 (2011) 537–547. , http://dx.doi.org/
10.1007/s00572-011-0362-6.
5] M. Haimed, Biodiversite´ fongique du Maroc : e´tude des champignons
basidiomyce`tes du plateau central et des jardins exotiques, (The`se de
doctorat), Universite´ Ibn-Tofaı¨l, faculte´ des sciences, 2007.
6] T.R. Horton, T.D. Bruns, Multiple-host fungi are the most frequent and
abundant ectomycorrhizal types in a mixed stand of Douglas ﬁr (Pseu-
Pseudotsuga menziesii) and bishop pine (Pinus muricata), New Phytol.
139 (1998) 331–339. , http://dx.doi.org/10.1046/j.1469-
8137.1998.00185.x.
7] R. Agerer (Ed.), Colour Atlas of Ectomycorrhizae, Schwa¨bisch Gmu¨nd,
Einhorn-Verlag, 1987–2012.
8] M. Gardes, T.D. Bruns, ITS primers with enhanced speciﬁcity for
basidiomycetes – application to the identiﬁcation of mycorrhizae
and rusts, Mol. Ecol. 2 (1993) 113–118. , http://dx.doi.org/10.1111/
j.1365-294X.1993.tb00005.x.
9] A. Dereeper, V. Guignon, G. Blanc, S. Audic, S. Buffet, F. Chevenet, J.F.
Dufayard, S. Guindon, V. Lefort, M. Lescot, J.M. Claverie, O. Gascuel,
Phylogeny.fr: robust phylogenetic analysis for the non-specialist,
Nucleic Acids Res. 36 (2008) W465–W469.
0] M. De Ca´ceres, P. Legendre, Associations between species and groups of
sites: indices and statistical inference, Ecology 90 (2009) 3566–3574. ,
http://dx.doi.org/10.1890/08-1823.1.
1] M. De Ca´ceres, P. Legendre, S.K. Wiser, L. Brotons, Using species
combinations in indicator value analyses, Meth. Ecol. Evol. 3 (2012)
973–982. , http://dx.doi.org/10.1111/j.2041-210X.2012.00246.x.
2] C.D. Allen, A.K. Macalady, H. Chenchouni, D. Bachelet, N. McDowell, M.
Vennetier, T. Kitzberger, A. Rigling, D.D. Breshears, E.H. (Ted) Hogg, P.
Gonzalez, R. Fensham, Z. Zhang, J. Castro, N. Demidova, J.-H. Lim, G.
Allard, S.W. Running, A. Semerci, N. Cobb, A global overview of drought
and heat-induced tree mortality reveals emerging climate change risks
for forests, For. Ecol. Manag. 259 (2010) 660–684. , http://dx.doi.org/
10.1016/j.foreco.2009.09.001.
3] O.E. Sala, F.S. Chapin 3rd., J.J. Armesto, E. Berlow, J. Bloomﬁeld, R. Dirzo,
E. Huber-Sanwald, L.F. Huenneke, R.B. Jackson, A. Kinzig, R. Leemans,
D.M. Lodge, H.A. Mooney, M. Oesterheld, N.L. Poff, M.T. Sykes, B.H.
Walker, M. Walker, D.H. Wall, Global biodiversity scenarios for the year
2100, Science 287 (2000) 1770–1774.
4] T. Corcobado, G. Moreno, A.M. Azul, A. Solla, Seasonal variations of
ectomycorrhizal communities in declining Quercus ilex forests: inter-
actions with topography, tree health status and Phytophthora cinna-
momi infections, Forestry 88 (2015) 257–266. , http://dx.doi.org/
10.1093/forestry/cpu056.
[25] P.-E. Courty, A. Franc, J.-C. Pierrat, J. Garbaye, Temporal changes in the
ectomycorrhizal community in two soil horizons of a temperate oak
forest, Appl. Environ. Microbiol. 74 (2008) 5792–5801. , http://
dx.doi.org/10.1128/AEM.01592-08.
[26] M. de Roma´n, A.M. de Miguel, Post-ﬁre, seasonal and annual dynamics
of the ectomycorrhizal community in a Quercus ilex L. forest over a 3-
year period, Mycorrhiza 15 (2005) 471–482. , http://dx.doi.org/
10.1007/s00572-005-0353-6.
[27] F. Richard, M. Roy, O. Shahin, C. Sthultz, M. Duchemin, R. Joffre, M.-A.
Selosse, Ectomycorrhizal communities in a Mediterranean forest eco-
system dominated by Quercus ilex: seasonal dynamics and response to
drought in the surface organic horizon, Ann. For. Sci. 68 (2011) 57–68. ,
http://dx.doi.org/10.1007/s13595-010-0007-5.
[28] T. Gauquelin, G. Michon, R. Joffre, R. Duponnois, D. Ge´nin, B. Fady, M.
Bou Dagher-Kharrat, A. Derridj, S. Slimani, W. Badri, M. Alifriqui, L.
Auclair, R. Simenel, M. Aderghal, E. Baudoin, A. Galiana, Y. Prin, H.
Sanguin, C. Fernandez, V. Baldy, Mediterranean forests, biocultural
heritage and climate change: a social-ecological perspective, in : S.
Thie´bault, J.-P. Moatti (Eds.), The Mediterranean Region under Climate
Change: A Scientiﬁc Update, IRD E´ditions/AllEnvi, Marseille, 2016, pp.
339–348.
[29] A. Orgiazzi, E. Lumini, R.H. Nilsson, M. Girlanda, A. Vizzini, P. Bonfante,
V. Bianciotto, Unravelling soil fungal communities from different
Mediterranean land use backgrounds, PLoS One 7 (2012) e34847.
[30] R. Pena, A. Polle, Attributing functions to ectomycorrhizal fungal iden-
tities in assemblages for nitrogen acquisition under stress, ISME J. 8
(2014) 321–330. , http://dx.doi.org/10.1038/ismej.2013.158.
[31] R. Agerer, Exploration types of ectomycorrhizae, Mycorrhiza 11 (2001)
107–114. , http://dx.doi.org/10.1007/s005720100108.
[32] K.G. Peay, P.G. Kennedy, T.D. Bruns, Rethinking ectomycorrhizal suc-
cession: are root density and hyphal exploration types drivers of spatial
and temporal zonation? Fungal Ecol. 4 (2011) 233–240. , http://
dx.doi.org/10.1016/j.funeco.2010.09.010.
[33] M. Abourouh, La distribution au Maroc de Cenococcum geophilum, Fr.
Ann. Rech. For. Maroc 25 (1991) 30–40.
[34] E. Lancellotti, A. Franceschini, Studies on the ectomycorrhizal
community in a declining Quercus suber L. stand, Mycorrhiza 23
(2013) 533–542.
[35] F. Richard, S. Millot, M. Gardes, M.A. Selosse, Diversity and speciﬁcity of
ectomycorrhizal fungi retrieved from an old-growth Mediterranean
forest dominated by Quercus ilex, New Phytol. 166 (2005) 1011–1123.
[36] M. Peter, A. Kohler, R.A. Ohm, A. Kuo, J. Kru¨tzmann, E. Morin, M. Arend,
K.W. Barry, M. Binder, C. Choi, A. Clum, A. Copeland, N. Grisel, S. Haridas,
T. Kipfer, K. LaButti, E. Lindquist, A. Lipzen, R. Maire, B. Meier, S.
Mihaltcheva, V. Molinier, C. Murat, S. Po¨ggeler, C.A. Quandt, C. Sperisen,
A. Tritt, E. Tisserant, P.W. Crous, B. Henrissat, U. Nehls, S. Egli, J.W.
Spatafora, I.V. Grigoriev, F.M. Martin, Ectomycorrhizal ecology is
imprinted in the genome of the dominant symbiotic fungus Cenococ-
cum geophilum, Nat. Commun. 7 (2016) 12662, http://dx.doi.org/
10.1038/ncomms12662.
[37] M. di Pietro, J.-L. Churin, J. Garbaye, Differential ability of ectomycor-
rhizas to survive drying, Mycorrhiza 17 (2007) 547–550. , http://
dx.doi.org/10.1007/s00572-007-0113-x.
[38] K.F. LoBuglio, Cenococcum, in : J.W.G. Cairney, S.M. Chambers (Eds.),
Ectomycorrhizal Fungi Key Genera Proﬁle, Springer, Berlin, Heidelberg,
1999, pp. 287–309.
[39] M. Bahram, S. Po˜lme, U. Ko˜ljalg, L. Tedersoo, A single European aspen
(Populus tremula) tree individual may potentially harbour dozens of
Cenococcum geophilum ITS genotypes and hundreds of species of ecto-
mycorrhizal fungi: Ectomycorrhizal fungi of a single aspen tree, FEMS
Microbiol. Ecol. 75 (2011) 313–320. , http://dx.doi.org/10.1111/j.1574-
6941.2010.01000.x.
[40] G.W. Douhan, K.L. Huryn, L.I. Douhan, Signiﬁcant diversity and poten-
tial problems associated with inferring population structure within the
Cenococcum geophilum species complex, Mycologia 99 (2007) 812–819.
[41] J.-L. Jany, J. Garbaye, F. Martin, Cenococcum geophilum populations show
a high degree of genetic diversity in beech forests, New Phytol. 154
(2002) 651–659. , http://dx.doi.org/10.1046/j.1469-8137.2002.00408.x.
[42] M.E. Smith, G.W. Douhan, D.M. Rizzo, Ectomycorrhizal community
structure in a xeric Quercus woodland based on rDNA sequence analy-
sis of sporocarps and pooled roots, New Phytol. 174 (2007) 847–863.
[43] L. Tedersoo, K. Hansen, B.A. Perry, R. Kjoller, Molecular and morpho-
logical diversity of pezizalean ectomycorrhiza, New Phytol. 170 (2006)
581–596. , http://dx.doi.org/10.1111/j.1469-8137.2006.01678.x.
[44] C.D.E.P. Camilo-Alves, M.I.E. da Clara, N.M.C.D. Ribeiro, Decline of
Mediterranean oak trees and its association with Phytophthora cinna-
momi: a review, Eur. J. For. Res. 132 (2013) 411–432. , http://dx.doi.org/
10.1007/s10342-013-0688-z.
